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A presentation of the field of oviposition deterring pheromones (ODP) is given. ODPs are in- 
sect-produced substances that deter females, mainly of the same species, from laying their eggs 
on the site where the pheromone has been deposited. Three types of ODPs with different ori- 
gins have been detected. The pheromone can be deposited by the female subsequent to ovipo- 
sition. It can also either be associated with the eggs or deposited by the larvae. Up to now 
ODPs have been detected in about 40 insect species of four different orders. Some ecological 
implications of ODPs on insect behaviour and distribution are presented. Further, some tech- 
niques to find and identify ODPs are described. 
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Konkurrens om begränsade resurser 


Under någon del av sitt liv utsätts individer av de 
flesta insekter för konkurrens om någon viktig re- 
surs. Det kan röra sig om konkurrens om föda, 
parningar, äggläggnings- eller tillflyktsplatser 
(Prokopy et al. 1984). Delade meningar råder 
dock om vilken betydelse denna konkurrens har 
och haft vid utvecklingen av samhällsstruktur och 
beteendemönster. Det finns de som tillskriver 
konkurrensen stor betydelse, framför allt den in- 
traspecifika konkurrensen (inomartskonkurrens) 
(Jermy 1985). Andra däremot hävdar motsatsen 
och framhåller predationen som den viktigaste 
faktorn (Lubchenco 1986). Följande presentation 
av äggläggningshämmande feromoner stöder sig 
på den första teorin, som hävdar betydelsen av 
den intraspecifika konkurrensen. 

Det är främst vid höga populationstätheter som 
konkurrenssituationer uppkommer, men även vid 
låga tätheter kan individerna tävla om de bästa av 
de tillgängliga resurserna (Prokopy 1981a). Hos 
många insektsarter kan individerna i en popula- 
tion kommunicera med varandra och på så sätt 
reglera fördelningen på de tillgängliga resurserna. 
Kommunikationen kan ske med visuella, akustis- 
ka och/eller kemiska stimuli (Prokopy et al. 1984). 
Det ligger alltså i individens intresse att undvika 
områden där konkurrensen är stark. De individer 


som kan upptäcka och undvika redan upptagna re- 
surser och söka sig till outnyttjade, ökar sina över- 
levnads- och reproduktionsmöjligheter och där- 
med sin fitness. Om det utvecklas ett kommunika- 
tionssystem där områden med höga tätheter kan 
undvikas, leder detta till att individerna fördelar 
sig på ett mer regelbundet sätt på de tillgängliga 
resurserna. 

För fytofaga (växtätande) insekter kan värdväx- 
ten vara en begränsande resurs. Insektens födoval 
och värdväxtens utbredning har påverkat de stra- 
tegier som har utbildats. En art som utnyttjar flera 
värdväxter eller en mycket utbredd värdväxt, har 
ofta goda möjligheter att förflytta sig till en närlig- 
gande växt, om tätheten är för hög på den första. 
Spridningsavstånden blir korta och därmed blir 
riskerna för predation och ofördelaktiga miljöfak- 
torer mindre under förflyttningen. Däremot arter 
som utnyttjar en mer utspridd värdväxt, måste 
förflytta sig längre sträckor och utsätts så för stör- 
re risker. Har arten en dålig spridningsförmåga, 
kan det vara omöjligt för de födosökande stadier- 
na att förflytta sig från en födoresurs till en annan. 
De löper då större risk att komma i en konkur- 
renssituation om födan. 

En för hög täthet på en värdväxt leder till brist 
på föda, som för med sig minskad kroppsstorlek, 
ökad dödlighet, reducerad utvecklingshastighet 





Fig. 1. En hona av fruktflugan Rhagoletis pomonella har 
lagt ägg i ett äpple och markerar därefter frukten med ett 
äggläggningshämmande feromon. Teckning: Mats 
Svensson. 


After oviposition females of the apple maggot fly Rhago- 
letis pomonella deposit an oviposition deterring phero- 
mone on the surface of the host fruit. 


och förökning. Dock kan även en för låg täthet 
vara negativ och leda till t ex svårigheter att hitta 
en partner vid fortplantningen (Prokopy 1981a). 


Äggläggningshämmande feromoner 


Fruktflugan Rhagoletis pomonella lägger sina ägg 
i små bär och frukter, främst hagtornsbär och äp- 
pelkart. Larven som utbildas i frukten har inte nå- 
gon möjlighet att byta värdväxt, om den skulle 
vara ofördelaktig, utan måste fullfölja sin livscy- 
kel i den frukt där honan lagt ägget. Larven läm- 
nar frukten först strax före förpuppningen (Proko- 
py 1981b). 

Honans val av äggläggningsplats blir därmed 
helt avgörande för hennes avkommas öde. Carry- 
ing capacity (bärförmågan) hos en liten frukt, t ex 
en hagtornsfrukt, är för R. pomonella endast en 
larv. Det räcker alltså med att ytterligare ett ägg 
läggs i en hagtornsfrukt, för att en konkurrens om 
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Tab. 1. Ordningar och familjer av insekter hos vilka 
ODP hittills har hittats. Detta är troligen bara ett ax- 
plock av de arter som använder sig av ODP. Vidare un- 
dersökningar kommer säkert att utöka listan. 


Insect orders and families in which ODPs have been de- 
tected. 





Ordning Familj Antal arter 


Bruchidae 


Agromyzidae 
Anthomyiidae 
Muscidae 
Tephritidae 


Coleoptera 


Diptera 


- 
INNE mm Orm m UI 


Formicidae 
Trichogrammaidae 


Hymenoptera 


Danaidae 
Noctuidae 
Pieridae 
Pyralidae 


Lepidoptera 





födan skall uppkomma mellan larverna. För att ta- 
la om att en frukt redan är upptagen och därmed 
skydda sin avkomma, markerar honan frukten ef- 
ter äggläggningen. Hon släpar omedelbart efter 
äggläggningen sitt äggläggningsrör över fruktens 
yta och avsätter ett äggläggningshämmande fero- 
mon (ODP = Oviposition Deterring Pheromone) 
(Fig. 1). Efterföljande honor som landar på den 
markerade frukten, kommer i kontakt med fero- 
monet under sökandet efter en lämplig ägglägg- 
ningsplats. De lämnar då den upptagna frukten 
och söker sig till en närliggande frukt för ägglägg- 
ning (Prokopy 1972). 

Med ledning av deras ursprung kan tre olika ty- 
per av ODP urskiljas hos insekter. Den första ty- 
pen är den som är beskriven för R. pomonella, där 
honan avsätter ett ODP i samband med ägglägg- 
ningen. En annan typ förekommer bla hos kålfjä- 
rilen, Pieris brassicae, där de lagda äggen eller 
substanser i samband med äggen innehåller ett 
ODP. Hos kålfjärilen är ODP inbakat i det ce- 
ment som fäster äggen vid undersidan av blad 
(Rotschild & Schoonhoven 1977). Den tredje ty- 
pen produceras av larverna och avges antingen di- 
rekt eller tillsammans med exkrementerna. Den- 
na typ är vanlig bland nattfjärilar (Renwick & 
Radke 1980, Dittrick et al. 1984). De första bevi- 
sen för ODP hittades hos två japanska fröbaggar, 
Callosobruchus chinensis och C. maculatus (Yo- 
shida et al. 1961 i Prokopy 1981b). Efter ägglägg- 
ningen markerar honan de bönor, där hon lagt si- 
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na ägg med ODP. Det var dock först under mitten 
av 70-talet, som arbetet inom området sattes igång 
på allvar. Fram till 1986 har ODP hittats hos cirka 
40 insektsarter från 4 olika ordningar (Tab. 1) 
(Anderson 1986). De allra flesta har hittats hos 
flugor. 

De metoder som har använts vid påvisandet av 
ODP har ofta varit enkla två-vals försök. I dessa 
har parade honor fått välja mellan att lägga ägg på 
ett behandlat substrat eller på ett obehandlat kon- 
trollsubstrat. Fördelningen av de lagda äggen har 
varit kriteriet för att utvärdera behandlingens in- 
verkan på honornas äggläggning. Som ODP-källa 
i dessa försök har antingen själva djuret använts, 
eller så har extrakt framställts från olika delar av 
djuret eller dess värdväxt. 

De flesta ODP har visat sig vara vattenlösliga, 
lågflyktiga ämnen. Det betyder att honan måste 
komma i direkt kontakt med feromonet för att 
kunna uppfatta det. Receptorer för ODP är oftast 
placerade på tarserna men de kan även finnas på 
äggläggningsröret, antenner och mundelar (Pro- 
kopy & Spatcher 1977). Dessa receptorer kan an- 
vändas vid elektrofysiologiska försök. En sensill 
på t ex tarsen kopplas upp mellan två elektroder, 
varefter sensillen stimuleras med en feromonkom- 
ponent. Då uppkommer en spänningsskillnad 
mellan elektroderna som kan registreras. Med 
denna metod kan snabbt aktiva extrakt skiljas ut 
och behandlas vidare. 

Även om ODP hittills har hittats hos ett 40-tal 
arter, har den kemiska bestämningen av de aktiva 
substanserna i ODP gått trögt. Bara hos kvarn- 
mottet, Ephestia kuehniella, har komponenter ur 
ODP identifierats (Mudd 1983). När larver av 
kvarnmottet möts avger de ett feromon från man- 
dibularkörtlarna, som honor svarar på genom att 
reglera antalet lagda ägg mot mängden feromon. 
Vid höga tätheter av larver och därmed höga fero- 
monkoncentrationer, hämmas honornas ägglägg- 
ning (Corbet 1973). I detta mandibularkörtelex- 
trakt har 16 likartade p-ketoner identifierats 
(Mudd 1983). 


Feromonets verkan och effektivitet 


Om de tillgängliga resurserna för en population 
utnyttjades utan någon kommunikation mellan in- 
dividerna, skulle dessa fördela sig slumpvis. Dock 
uppvisar många insekter en mer regelbunden för- 
delning i naturen än förväntat. Detta troligen 
p g a intraspecifik konkurrens (Prokopy et al. 


1977, Fitt 1984). Denna kan ta sig två olika ut- 
tryck. Det första benämns störningskonkurrens 
(interference competition), som innebär att en in- 
divid aktivt förhindrar en annan från att utnyttja 
en gemensam resurs, genom t ex aggressiva bete- 
enden eller gifter. Den andra typen benämns ut- 
nyttjandekonkurrens (exploitation competition), 
där en individ endast indirekt begränsar resursen 
för andra individer, genom att utnyttja den först. 
Denna typen följer mottot ”först till kvarn, får 
först mala”. 

Hos minerarflugan, Agromyza frontella, till- 
bringar larven hela sitt liv i samma blad utan möj- 
lighet till byte. Efter äggläggningen markerar ho- 
nan bladet med ett ODP från bakkroppen. Vid lå- 
ga populationstätheter innehåller bladen sällan 
mer än en A. frontella larv. Däremot vid högre tät- 
heter är det vanligt med två eller flera larver i sam- 
ma blad. 

När A. frontella-larver av samma ålder testades 
vid olika individtätheter, visade det sig inte helt 
oväntat att högre tätheter gav högre mortalitet hos 
larverna och minskad vikt på pupporna (Tab. 2). I 
detta fall var både störnings- och utnyttjandekon- 
kurrens inblandad. Under de första larvstadierna 
förekom främst störningskonkurrens, med agg- 
ressioner och kannibalism mellan larverna. Den- 
na ersattes under senare larvstadier av utnyttjan- 
dekonkurrens om födan. Konkurrensen var star- 
kast under de första larvstadierna (Quiring & 
McNeil 1984b). 


Tab. 2. Laboratorieförsök med bladmineraren Agromy- 
za frontella, som visar effekterna av intraspecifik kon- 
kurrens på larver i samma blad. Värden på larvdödlighet 
och puppvikt ges för olika tätheter, dels för ursprungliga 
larver och dels för larver som börjar sin utveckling 24 
timmar senare. (Data från Quiring & McNeil 1984c). 


Laboratory studies showing the effect of intraspecific 
competition on Agromyza frontella larvae of different 
ages, within the same leaflet. Values for larval mortality 
and pupal weights are shown for initial larvae and larvae 
starting their development 24 hours later. (Data from 
Quiring & McNeil 1984c). 











Antal larver/ Larvdödlighet Puppvikt 
blad (%) (ug) 

0 2M 0 24t 0 24t 
1 = 7 - 750 - 
1 1 12 46 710 540 
2 2 18 71 640 450 
3 3 44 78 650 370 





Konkurrensen påverkar individernas fitness in- 
te enbart direkt, utan kan även ge återverkningar 
på avkommans överlevnadschanser. Små honor 
producerar en mindre mängd ODP än större ho- 
nor. Eftersom honors respons på ODP är dos-re- 
laterad, där en större dos ger bättre skyddånde ef- 
fekt, ger små honor sin avkomma ett sämre skydd 
emot intraspecifik konkurrens (Quiring & McNeil 
1984a). 

Hur effektiva är ODP ute i naturen? Ger det nå- 
gon fördel att använda dem? Det beror naturligt- 
vis på tätheten av insekter och värdväxter, men 
även på tex ämnenas varaktighet och effektivitet 
(Quiring & McNeil 1984c). Förvånandsvärt nog, 
har de flesta ODP visat sig vara vattenlösliga och 
därmed känsliga för varma och fuktiga väderleks- 
förhållanden. Under labförhållanden behåller 
ODP från kålfjärilen sin aktivitet upp till åtmin- 
stone 7 veckor (Schoonhoven et al. 1980). I fält 
under naturligare förhållanden är kålfjärilens 
ODP verksamt minst 3-5 dagar (Klijnstra 1985). 
Hos minerarflugan A. frontella var honans ODP 
verksamt åtminstone 24 timmar, trots att perioden 
innehöll både höga dagstemperaturer och dugg- 
regn (Quiring & McNeil 1984c). 

Är då 24 timmars försprång tillräckligt för att ge 
ett övertag i konkurrensen om resurserna? När 
larver med 24 timmars åldersskillnad sattes på 
samma blad, visade sig detta försprång ge ett stort 
övertag. De yngre larvernas dödlighet var 60 % 
under larvperioden, medan de äldres dödlighet 
bara var 15 %. Av de överlevande larverna hade 
de yngre omkring 30 % lägre pupp-vikt (Tab. 2). 
Den minskade vikten innebar en sämre överlev- 
nad under pupp- och det adulta stadiet, samt som 
tidigare nämnts, en minskad feromonproduktion 
(Quiring & McNeil 1984c). 

Hittills har bara intraspecifika effekter av ODP 
behandlats. Det finns även några exempel där 
ODP har visat sig verka mellan arter, interspeci- 
fikt. Det är mellan närbesläktade arter och/eller 
arter som utnyttjar samma värdväxt, som effekter 
över artgränsen har spårats. Fruktflugor av släktet 
Rhagoletis är indelade i grupper av närbesläktade 
arter. Inom dessa olika grupper har interspecifik 
effekt av ODP spårats, däremot ingen påverkan 
mellan arter av olika grupper (Prokopy et al. 
1976). Honor av kålfjärilen och rovfjärilen, Pieris 
rapae, vars larver båda kan leva på Brassica-arter, 
svarar på varandras ODP (Klijnstra 1985). 

Den först anlända honan till en värdväxt, kan 
som visats ovan ge sin avkomma ett bra skydd mot 
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ofördelaktig konkurrens. Det kan dock också vara 
riskabelt att markera med ODP. Parasiter kan an- 
vända ODP-spåret som kairomon för att finna 
lämpliga äggläggningsplatser. Ett kairomon är sig- 
naler producerade av en art, vilka hos en annan 
mottagande art utlöser för denna fördelaktigt be- 
teende. Ämnen från mandibularkörtlarna hos 
kvarnmottet fungerar som ett ODP, men verkar 
också som ett kairomon. Parasitstekeln Nemeritis 
canescens lokaliserar kvarnmottslarverna med 
hjälp av feromonet (Mudd et al. 1984). 


Praktisk användning av ODP 


Till sist några ord om möjligheterna att använda 
ODP i bekämpningen av skadeinsekter. Liksom 
andra feromoner är ODP artspecifika, vilket är en 
fördel jämfört med många andra kemiska kon- 
trollmetoder. Jämfört med sexualferomoner har 
ODP flera fördelar. Medan sexualferomoner an- 
vänds för att försvåra parningar, verkar ODP di- 
rekt på de parade, äggläggande honorna. ODP 
kan sprutas direkt på grödan och ge den ett bättre 
skydd. Ett problem är att honans äggläggnings- 
drift är starkare än feromonets hämmande ver- 
kan. Om inga alternativa äggläggningsplatser 
finns tillgängliga, kommer honan att lägga ägg på 
ODP-besprutade värdväxter. Detta kan undvikas 
om en del av grödan lämnas obesprutad eller and- 
ra lämpliga äggläggningsplatser ordnas i samband 
med grödan (Prokopy 1972). Endast ett fåtal fält- 
försök har dock hittills utförts. I ett fältförsök där 
ODP sprutades på körsbärsträd, minskade an- 
greppet av körbärsflugan, Rhagoletis cerasi, med 
omkring 90 % (Katsoyannos & Boller 1976). 

Kunskapen om ODP är, som framgått av ovan, 
ännu begränsad. Till skillnad från sexualferomo- 
ner, där en omfattande forskning bedrivs, befin- 
ner sig forskningen om ODP ännu i sin linda. 

Det finns en mängd intressanta frågeställningar 
att studera med hjälp av ODP. Det återstår dock 
mycket arbete med att identifiera de aktiva sub- 
stanserna i ODP och ta fram lämpliga tekniker. 
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